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У статті наведено результати комплексного дослідження перебігу оогенезу гірчака європейського Rhodeus amarus (Bloch, 
1782), риби з родини ахейлогнатових (Acheilognathidae), в природних умовах Запорізького (Дніпровського) водосховища. 
Метою даної роботи було дослідження особливостей перебігу оогенезу на основі прижиттєвих та гістоморфологічних дослі-
джень ікри риб. Зокрема, визначення нормальної гістологічної картини розвитку гонад та статевих клітин на різних стадіях 
розвитку та встановлення морфометричних параметрів ооцитів. Вперше охарактеризовано повний цикл дозрівання яйцеклі-
тин у самиць гірчака європейського в природному середовищі. Проведено морфометричний аналіз ооцитів на різних ста-
діях розвитку – від початку вакуолізації до завершення вітелогенезу та овуляції. Дослідження проводили у рамках базового 
фінансування науково-дослідних робіт із використанням сучасних іхтіологічних методик. Встановлено асинхронність гаме-
тогенезу, що є типовою ознакою для видів з порційним нерестом. Особливу увагу приділено будові zona radiata – оболонки 
ооцитів, адаптованої до прикріплення ікри гірчака всередині мантійної порожнини двостулкових молюсків, у яких відбува-
ється інкубація. Описано характерні мікроструктурні особливості оболонки, зокрема наявність клейкого гелеподібного шару 
та ворсинчастих виростів. За результатами прижиттєвих спостережень виявлено випадки аномального розвитку статевих 
клітин – зокрема формування двоядерних незапліднених яйцеклітин, що може свідчити про порушення мейозу або вплив 
негативних екологічних чинників. Отримані результати мають важливе значення для репродуктивної біології риб, а також 
можуть бути використані в програмах екологічного моніторингу та збереження біорізноманіття прісноводних екосистем 
України. Ключові слова: риби, коропові, водосховище, оогенез, zona radiata, двоядерні ооцити, гістологія, гонади, вакуоліза-
ція, ікра, морфометрія.

The European bitterling Rhodeus amarus (Bloch, 1782) oogenesis dynamic in the Zaporizke (Dniprovske) Reservoir. 
Yerukh M., Marenkov O.

The article presents the results of a comprehensive study on the oogenesis of the European bitterling Rhodeus amarus (Bloch, 
1782), a fish belonging to the Acheilognathidae family under the natural conditions of the Zaporizke (Dniprovske) reservoir. The 
aim of this work was to study the features on the oogenesis based on both intravital and histomorphological analyses of fish eggs. In 
particular, to determine the normal histological pattern of gonad and germ cell development at different stages of development and to 
establish morphometric parameters of oocytes. The full cycle of oocyte maturation in female of the European bitterling in the wild is 
described for the first time. A morphometric assessment of oocytes at various developmental stages – from the onset of vacuolization 
to the completion of vitellogenesis and ovulation – was performed. The work was carried out within the framework of basic funding 
for research works using modern ichthyological methods. The asynchronous nature of gametogenesis was confirmed, which is a typical 
feature of species with fractional spawning. Special attention is given to the structure of the zona radiata, the oocyte envelope adapted for 
attachment bitterling eggs within the mantle cavity of bivalve mollusks where incubation occurs. Characteristic microstructural features 
of the membrane are described, including the presence of an adhesive gel-like layer and villous projections. Intravital observations 
revealed cases of abnormal gamete development – specifically, the formation of binucleated unfertilized oocytes, which may indicate 
meiotic disruption or the influence of adverse environmental factors. The obtained results are of great importance for the reproductive 
biology of fish and can be applied in ecological monitoring programs and biodiversity conservation efforts in freshwater ecosystems 
of Ukraine. Key words: fish, cyprinids, reservoir, oogenesis, zona radiata, binucleated oocytes, histology, gonads, vacuolization, eggs, 
morphometry.

Постановка проблеми. Попри значну увагу до 
екології розмноження гірчака при моніторингових 
дослідженнях водойм, особливості перебігу оогенезу 
виду лишаються недостатньо вивченими. Клітинні 
механізми оогенезу у гірчака європейського у водо-
ймах України раніше фактично не досліджувалися, 
що зумовило актуальність даного дослідження. Саме 
через це метою даної роботи було дослідження осо-
бливостей перебігу оогенезу гірчака європейського 
Rhodeus amarus (Bloch, 1782) в умовах Запорізького 
(Дніпровського) водосховища. Зокрема, визначення 
нормальної гістологічної картини розвитку гонад та 

статевих клітин на різних стадіях розвитку та вста-
новити морфометричні параметри ооцитів.

Актуальність дослідження. Дослідження репро-
дуктивних особливостей гірчака європейського 
Rhodeus amarus (Bloch, 1782) та вивчення його 
адаптації до зміни умов існування мають важливе 
теоретичне і практичне значення в контексті збе-
реження цього виду як такого, що підлягає охороні 
в ЄС згідно до переліку видів із третього додатку 
Бернської конвенції [1] та Резолюції 6 цієї ж кон-
венції [2], а також Директиви 92/43/ЕЕС про охо-
рону природних середовищ існування, дикої флори 
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та фауни, як виду, що становить особливий інтерес 
для ЄС [3]. Одним із важливих аспектів дослідження 
репродуктивних особливостей є вивчення нормаль-
ної гістологічної картини розвитку гонад та статевих 
продуктів у організмі виду в умовах Запорізького 
(Дніпровського) водосховища.

Зв’язок авторського доробку із важли-
вими науковими та практичними завданнями. 
Дослідження проводили в межах базового фінансу-
вання науково-дослідних робіт Міністерством освіти 
і науки України «Виконання завдань перспективного 
плану розвитку наукового напряму «Біологія та охо-
рона здоров’я» Дніпровського національного універ-
ситету імені Олеся Гончара» (договір № БФ/6-2021 
від 01.06.2021 року, номер державної реєстрації: 
№ 0122U000059).

Аналіз останніх досліджень і публікацій. 
Гірчак європейський Rhodeus amarus (Bloch, 1782) – 
прісноводна риба, що відноситься до родини ахей-
логнатових (Acheilognathidae), статевозрілі особини 
зазвичай мають довжину близько 4–7 см [4]. Це 
доволі розповсюджений та чисельний в Запорізькому 
(Дніпровському) водосховищі вид, що відомий зав-
дяки своїй цікавій репродуктивній поведінці, тісно 
пов’язаній із прісноводними двостулковими молюс-
ками [5, 6, 7, 8]. 

Нерест парний. Перед нерестом самки, з подов-
женими яйцекладами, залучені самцями, огляда-
ють обраних самцями молюсків, займаючи так 
звану «оглядову позу» (під кутом приблизно 75° до 
вихідного сифона молюска) [9]. Потім самка випу-
скає порцію від однієї до шести ікринок (за один 
акт нересту) [10, 11, 12, 13] через м’язовий коніч-
ний орган до базального отвору подовженого яйце-
кладу, за яким накопичується сеча. Різко змінюючи 
положення самка вводить конічний орган у отвір 
вихідного сифону молюска та, стискаючи конічний 
орган, відкладає до мантійної порожнини молюска 
ікринки, проштовхуючи їх сечею під тиском по 
яйцекладу. Яйцеклад під тиском сечі твердіє і роз-
гортається до мантійної порожнини молюска. При 
цьому самці можуть випускати сперму через вхід-
ний сифон молюска для запліднення ікри як до, так 
і одразу після зустрічі з самкою [9].

Через те, що наявність у водоймі певних видів 
молюсків (частіше з родів Unio, Anodonta і Dreissena) 
завжди є критичною умовою для проходження нере-
сту [5, 6, 7, 8], гірчака можна використовувати як 
об’єкт для вивчення еволюційної та поведінкової 
біології риб [14, 15], зокрема, як модель для вивчення 
симбіотичних відносин між рибами та молюсками, 
та як вид-індикатор стану біоценозів [16].

Нерест гірчака порційний, масовий нерест від-
бувається з кінця квітня і може тривати до початку 
серпня, проте часто залежить від температури води 
та визначається фотоперіодом [17, 18]. За нересто-
вий сезон при сприятливих умовах самка здатна 
відкласти у сумі понад кількасот ікринок, хоча інди-

відуальна плодючість оцінюється в межах від 100 
ікринок до 500 ікринок в залежності від віку та вго-
дованості (маси) [9, 19].

Статева структура популяції в Запорізькому 
(Дніпровському) водосховищі:: в червні 2024 р. 
співвідношення самців до самок становило 1:3, спо-
стерігали домінування самок, відсоток яких сягав 
75,93  % від загального числа особин в уловах; 
в серпні того ж року співвідношення самців та 
самок становило як 1:2.

Виділення не вирішених раніше частин загаль-
ної проблеми, котрим присвячується означена 
стаття. В Україні під час дослідження іхтіофауни 
мало уваги приділяється вивченню репродуктивних 
особливостей видів, зокрема, гірчака європейського. 
Зазвичай в роботах вказується наявність виду в іхті-
ологічних пробах або вказується чисельність та біо-
маса виду у водоймі, подекуди надається інформація 
про біологічні показники виду [20, 21, 22].

При аналізі літератури присвяченій питанням 
відтворення гірчака ряд авторів надають показ-
ники плодючості та вказують величини гонадо-со-
матичного індексу (ГСІ), зазвичай без проведення 
гістологічних досліджень, що на нашу думку вкрай 
важливо для розуміння репродуктивної біології 
виду та проведенні екологічного моніторингу. Саме 
вивчення нормальної гістологічної картини роз-
витку гонад та статевих клітин, а також резорбцій-
них процесів у організмі виду в умовах Запорізького 
(Дніпровського) водосховища присвячена дана нау-
кова робота.

Новизна. Уперше визначено нормальну гістомор-
фологічну картину розвитку гонад та статевих клі-
тин у організмі самиць гірчака європейського в при-
родних умовах України на прикладі Запорізького 
(Дніпровського) водосховища. Встановлено морфо-
логічні закономірності дозрівання ооцитів та під-
тверджено асинхронність перебігу гаметогенезу, 
характерну для риб, які відкладають ікру порційно.

Методологічне або загальнонаукове значення. 
Матеріалом для дослідження слугували статевозрілі 
самиці гірчака європейського R. amarus (Bloch, 1782), 
виловлені на літоральних ділянках Запорізького 
(Дніпровського) водосховища у весняно-осінній 
період 2024  року. Риб відловлювали десятиметро-
вим мальковим неводом з капронової делі, з кроком 
вічка 4  мм. Відбір проб проводили на наступних 
ділянках: о.  Монастирський (48046040 N, 35008086 
E; 48045950 N, 35008456 E), с. Одинківка (Самарська 
затока Запорізького (Дніпровського) водосховища, 
48050602 N, 35018871 E), с. Старі Кодаки (48037608 
N, 35014858; 48036553 N, 35014774 E), с.  Військове 
(48017720 N, 35017014 E). 

Біологічний аналіз риб здійснювали згідно загаль-
ноприйнятих класичних іхтіологічних методик [23]. 
Гірчаків розподіляли за віковими класами, підрахо-
вували кількість особин кожної вікової групи, визна-
чали стать особин. Вимірювання проводили з точні-
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стю до 1 мм. Масу визначали з точністю до 0,01 г. 
Біологічному аналізу піддавалися статевозрілі 

трилітки (2+) самиць гірчака. Середньовиважена 
промислова довжина самиць гірчака (2+) становила 
5,04 ± 1,91 см, маса – 2,96 ± 0,34 г.

Ікринки риб аналізували як прижиттєво, так 
і з використанням гістологічних зрізів. Для гістомор-
фологічної оцінки стану статевих клітин самиць риб 
проводили прижиттєвий відбір яйцеклітин. Ікринки 
вилучали із живих щойно виловлених самиць. 
Яйцеклітини отримували шляхом легкого стискання 
черевної стінки для отримання ікри, якщо ікринки 
були вільні в порожнині яйцепроводу, але таким спо-
собом можна отримати лише зрілі ікринки, готові до 
запліднення. Для дослідження ікринок інших стадій 
їх відбирали шляхом розтину черевної порожнини 
самиці з вилученням ікри з яєчника за допомогою 
пінцета або скальпеля. Ікринки переносили на пред-
метне скло в краплині води (або фізіологічного роз-
чину 0,9 % NaCl). Накривали покривним склом, уни-
каючи надмірного стискання.

Отримані клітини одразу досліджували під світ-
ловим мікроскопом MICROmed Fusion FS-7620 
(MICROmed, Китай, 2024) у нативному вигляді 
для збереження клітинних структур та компонентів 
жовтка. 

Для проведення гістоморфологічних аналізів 
яєчників риб фіксували у 4 %-му розчині формаліну, 
а потім в лабораторії виготовляли гістологічні зрізи 
яєчників для мікроскопії. Для виготовлення зрізів 
яєчників використовувалися мікротоми «Thermo 
scientific microm HM 325» та «MZP-01 Tehnom». 
Отримані зрізи фарбували гематоксилін-еозином 
[24]. Пофарбовані гістологічні препарати досліджу-
вали за допомогою мікроскопу MICROmed Fusion 
FS-7620 (MICROmed, Китай, 2024) та фотогра-
фували цифровою USB-камерою адаптером для 
мікроскопа SIGETA M3CMOS 25000 (25.0 MP, 
виробник: SIGETA, Україна/Китай, 2023). Для 
опису клітин використовували атласи гістології риб 
[25, 26, 27].

Цитометричний аналіз розмірів статевих клітин 
проводили з точністю до 0,01 мкм за допомогою 
програмного забезпечення ToupView v. 3.5 (ToupTek 
Photonics, Китай).

Всі роботи з дослідними тваринами виконували 
згідно правил біоетики із дотриманням Європейської 
Конвенції «Про гуманне ставлення до лабораторних 
тварин», «Загальних принципів експериментів на 
тваринах» та відповідно до «Положення про вико-
ристання тварин в біомедичних експериментах» [28, 
29, 30]. Локальний комітет – Біоетичний комітет біо-
лого-екологічного факультету ДНУ протокол № 3 від 
10.04.2024 року. 

Цифрові дані обробляли за допомогою про-
грамних пакетів Microsoft Excel 2010 (Microsoft 
Corporation, США) та Statistica 6.0 (StatSoft Inc., 
США). за методами статистики. 

Виклад основного матеріалу. При прижиттє-
вому дослідженні ікринок досить ефективно вияв-
ляли ядро, жовткові включення та структуру обо-
лонки ікринки (zona radiata). При аналізі яйцеклітин 
ядро виявляли як світлу або слабо забарвлену струк-
туру у центрі або на периферії клітини (рис.  1.); 
zona radiata – як помітну щільну шарувату структуру 
оболонки ікринки. Жовткові включення відмічали 
у вигляді гранул або сферичних тіл різної щільності; 
при високому збільшенні можна було ідентифіку-
вати жовткові пластинки.

За такого дослідження можна виявляти аномалії 
розвитку яйцеклітин – наприклад, фіксувати наяв-
ність двох ядер як ознаки порушення оогенезу або 
патології дозрівання яйцеклітини, фрагментації 
жовтка, несиметричність оболонки тощо.

У більшості риб зріла незапліднена ікра перебу-
ває на стадії метафази другого мейотичного поділу. 
Під час дозрівання ооциту його велике ядро зміщу-
ється до периферії яйцеклітини. Ооцити риб пере-
важно одноядерні; двоядерні яйцеклітини зустрі-
чаються вкрай рідко. При дослідженні нативних 
препаратів ікринок гірчака нами виявлено випадок 
появи двоядерного ооциту (рис. 2).

Така аномалія може проявитися по-різному: іноді 
спостерігають два ядерця в незрілому ооциті, або ж 
два пронуклеуси у вже дозрілій, але незаплідненій 
ікринці. Важливо відрізняти справжню двоядерність 
від нормальних структур: наприклад, у риб на ранніх 
стадіях оогенезу в одному ядрі можуть бути численні 
ядерця (нуклеолі), розташовані по периферії, але це 
одне ядро. Натомість двоядерний ооцит має саме дві 
окремі ядерні оболонки в спільній цитоплазмі. 

Такі ооцити зазвичай бувають аномально вели-
кими (гігантськими) через злиття цитоплазми двох 
клітин або утримання подвійного набору хромо-
сом. Вони не здатні до нормального розвитку і при 
заплідненні дають нежиттєздатні ембріони (напри-
клад, триплоїдії) [31]. Отже, у риб двоядерна ікринка 
вважається відхиленням від норми і, як правило, не 
здатна дати здорове потомство.

Існує кілька механізмів, які можуть призвести до 
виникнення двоядерної яйцеклітини ще до заплід-
нення. Найпоширеніша причина – збій у процесі 
мейозу, коли ядерний матеріал неправильно розпо-
діляється. Наприклад, якщо перше полярне тільце 
не відокремилося належним чином, або його ядро 
реінтегрувалося назад в ооцит, у клітині залишаться 
два гаплоїдних ядра замість одного. Така незаплід-
нена двоядерна ікринка, що виникла через мейо-
тичну помилку, зазвичай залишається нерозвиненою 
і деградує. Наявність паразитів або патологічних 
процесів в яєчнику може призводити до мультиядер-
ності. Найяскравіший приклад – паразит Polypodium 
в ооцитах осетрових, у яких заражений ооцит прак-
тично містить сторонню двоядерну клітину [32].

Забруднення водойм важкими металами, пести-
цидами, ендокринними деструкторами може викли-
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Рис. 2. Двоядерна (зліва) та одноядерна (справа) ікринки гірчака
1 – ядро, 2 – фолікулярна оболонка. Масштабна лінійка = 100 µm (зб. 40х)

Рис. 1. Нативний препарат ікринок гірчака європейського
1 – ядро, 2 – фолікулярна оболонка. Масштабна лінійка = 100 µm (зб. 40х)
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кати генетичні і цитологічні аномалії у статевих клі-
тинах риб. Доведено, що полютанти індукують різні 
ядерні аномалії у клітинах риб, наприклад, появу 
мікроядер, фрагментацію хромосом, а також двоя-
дерність клітин [33]. 

Зазвичай це спостерігається на соматичних кліти-
нах (еритроцитах, зябровому епітелії) як індикатор 
цитотоксичності, але подібні ушкодження можуть 
торкатися і ооцитів [33]. Токсини здатні порушувати 
веретено поділу або пошкоджувати ДНК, що може 
призводити до неповного поділу ядра. Наприклад, 
підвищений вміст важких металів корелює з оварі-
альними деформаціями і ознаками апоптозу в гона-
дах риб [34].

Вищезазначені чинники зрештою зводяться 
до того, що двоядерний ооцит – це наслідок 
збою нормального перебігу оогенезу. Він може 
бути спричинений внутрішніми (генетичними 
або клітинними) порушеннями або зовнішніми 
(паразити, токсини, радіація тощо) чинниками. 
Наявність двох ядер у незаплідненій яйцеклітині 
однозначно розцінюється як відхилення від нор-
мального розвитку ооциту. У межах норми зріла 
ікринка має лише один гаплоїдний набір хромосом 
і, відповідно, не більше одного ядра (пронукле-
уса). Двоядерність вказує на порушення механіз-
мів клітинного поділу. З точки зору біології роз-
витку, така ікра не виконує своєї функції – вона 

або не запліднюється взагалі, або при заплідненні 
дає нежиттєздатний ембріон.

Zona radiata – це оболонка, що оточує ооцит 
у кісткових риб (Teleostei), яка формується під час 
вітеллогенезу між плазмалемою ооцита та фоліку-
лярним шаром ікринок. Під мікроскопом zona radiata 
часто має характерну радіальну посмугованість, 
зумовлену наявністю порових канальців – дрібних 
каналів, що пронизують оболонку. Через ці пори 
мікроворсинки ооциту та відростки фолікулярних 
клітин контактують між собою, забезпечуючи жив-
лення й сигнальний обмін під час оогенезу [35]. 
Функціонально zona radiata відіграє ключову роль 
у захисті ікри та процесі запліднення. Міцна волок-
ниста структура zona radiata служить механічним 
захистом яйця від фізичних ушкоджень, а її щіль-
ний зовнішній шар перешкоджає хімічним агентам 
і патогенам проникати до ембріона

Гістологічно zona radiata добре розрізняється на 
зрілих ооцитах: під час росту яйцеклітини вона від-
кладається у вигляді гомогенного шару, що посту-
пово потовщується впродовж вітеллогенезу. При 
аналізі свіжих ікринок під світловим мікроскопом 
внутрішня зона виглядала радіально посмугованою 
(через порові канальці), тоді як зовнішня – більш 
темна і тонка (рис. 3).

Гістологічні дослідження близького виду гірчака 
амурського Rhodeus sericeus (який раніше вважали 

Рис. 3. Zona radiata (ZR) ооцитів ікринок гірчака європейського (нативний препарат)
Масштабна лінійка = 100 µm (зб. 400х)
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підвидом R. amarus) показали, що zona radiata у гірчака 
відносно тонка порівняно з іншими короповими [36]. 
Зовнішній край оболонки ооциту у гірчака має специ-
фічний гелеподібний шар: у базальній частині присут-
ній щільний драглистий (желатиноподібний) матеріал, 
який виконує функцію “клею” для прикріплення ікри-
нок всередині двостулкового молюска (рис. 4).

Отже, ікринка гірчака європейського мала клейку 
оболонку, що фіксує її на внутрішній стороні зябер 
двостулкового молюска. Ця адаптація є надзвичайно 
важливою, адже ікринки повинні утримуватися 
в мантійній порожнині молюска протягом періоду 
інкубації, витримуючи потік води, що пропускається 
через зябра. Завдяки клейкій драглистій основі яйце-
клітина гірчака міцно прикріплюється до зябрових 
пластинок і не вимивається, навіть коли молюск 
частково відкриває стулки. 

Окрім клейкого шару, оболонка ікринки гір-
чака має й інші особливості – поверхня zona radiata 
вкрита численними мікроворсинками та виростами. 
Ворсинки і нитки на поверхні оболонки ймовірно 
сприяють кращому утриманню ікринки між зябро-
вими пластинками молюска-хазяїна, діючи як мікро-
якорі в тканині зябра. Крім того, збільшення площі 
поверхні оболонки за рахунок ворсинок може покра-
щувати газообмін, що критично в умовах відносно 
замкнутого простору всередині молюска.

Згідно з порівняльним аналізом корейських видів 
гірчаків, у всіх видів Rhodeus зовнішня поверхня 
zona radiata формує «волосисту» структуру – густо 
вкрита масивними ворсинчастими виростами [37].

При дослідженні гістологічних зрізів встанов-
лено, що в процесі дозрівання для різних генерацій 
яйцеклітин гірчака європейського характерний асин-
хронний розвиток – одночасно зустрічалися ооцити 
різних стадій розвитку (рис. 5.).

Перехід ооцитів гірчака з фази одношарового 
фолікула (фаза С) в фазу початку вакуолізації (фаза 
D1) відбувався асинхронно.

У фазі D1 на початку вакуолізації, ооцити мали 
середній діаметр 226,19 ± 13,23 мкм, ядро мало діа-
метр 79,99 ± 5,14 мкм. Вакуолі яйцеклітин дрібні та 
розподілені тонким шаром по периметру ооцитів, 
середній діаметр їх складав 6,72 ± 1,32 мкм. 

У фазі D2 процес вакуолізації продовжувався 
у напрямку до ядра, діаметр вакуолей у середньому 
складав 9,55 ± 0,82 мкм. Діаметр ооцитів при цьому 
складав 360,67 ± 18,68 мкм, ядро мало діаметр 89,74 
± 1,33 мкм.

Наприкінці фази D кількість вакуолей поступово 
зростала, досягаючи максимуму. У фазі D3 вакуолі 
яйцеклітин дрібні та рівномірно розподілені по усій 
площі ооцитів, середній діаметр їх складав 10,78 ± 
1,05 мкм. Діаметр самого ооциту при цьому складав 

Рис. 4. Гістологічна картина будови оболонки зрілого ооциту гірчака
ZR – zona radiata, 2 – фолікулярна оболонка. Масштабна лінійка = 100 µm (зб. 400х)
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449,53 ± 22,59 мкм. Ядро виражене, мало діаметр 
99,26 ± 4,95 мкм, товщина оболонки ооцитів (zona 
radiata) становила 10,58 ± 2,89 мкм. 

Площі яйцеклітин поступово збільшуються, від 
фазі D1 (початок вакуолізації) до фази D3, коли уся 
цитоплазма до ядра була заповнена вакуолями, та 
варіюють – від 35,29 тис. мкм2 до 178,89 тис. мкм2.

У фазі Е посилюється вітелогенез (процес син-
тезу та накопичення поживних речовин), та спосте-
рігається збільшення яйцеклітин за рахунок накопи-
чення гранул жовтка (рис. 6). 

В даній фазі вакуолі досягають свого макси-
мального розміру та перестають збільшуватись. 
Діаметр вакуолей складав у середньому 11,94 ± 
0,99 мкм. Середній діаметр ооцитів при цьому скла-
дав 541,47 ± 52,07 мкм. Ядро виражене, мало діаметр 
135,78 ± 12,86 мкм, Площі ооцитів варіювали від 
181,48 тис. мкм2 до 350,78 тис. мкм2.

Наприкінці фази Е кількість вакуолей дещо змен-
шується за рахунок їх злиття та подальшого накопи-
чення у цитоплазмі ооциту гранул жовтка, що замі-
щує вакуолі. Також відмічено, що товщина оболонки 
(zona radiata) збільшується, у порівнянні із попе-
редньою фазою, і становить у фазі Е у середньому 
14,64 ± 4,48 мкм.

У фазі F ооцити готові до овуляції та сягають 
своїх дефінітивних розмірів. Під час дозрівання 
відбувається зміщення ядра до периферії ооциту та 

масове злиття вакуолей, що бере початок ближче до 
протилежного від ядра полюсу. При цьому окремі 
вакуолі, що не зливалися мали середній діаметр 
13,25 ± 1,5 мкм. Середній діаметр ооцитів цієї фази 
складав 772,3 ± 4,28 мкм, ядро мало діаметр – 159,71 
± 5,48 мкм (рис. 7).

Варто зазначити, що збільшення вакуолей, 
у порівнянні із фазою Е, не спостерігали, а незна-
чна відмінність у параметрах пояснюється тим, 
що частина вакуолей зливається. Також відмічено, 
що товщина оболонки (zona radiata) збільшується, 
у порівнянні із попередньою фазою, і становить 
25,22 ± 11,15 мкм.

В цей час, за сприятливих умов, розпочина-
ється нерест гірчака. Зазвичай масовий нерест від-
бувається з кінця квітня і може тривати до початку 
серпня, хоча ми зустрічали самок із подовженими 
яйцекладами до кінця вересня. Восени за настання 
зниження температури води, нерест припиняється. 
а ікринки, що не було відкладено в цьому сезоні під-
даються резорбції.

Головні висновки. Проведене дослідження 
дозволило охарактеризувати повний цикл ооге-
незу у гірчака європейського (Rhodeus amarus) 
в умовах Запорізького (Дніпровського) водосхо-
вища, з акцентом на морфологічні, гістологічні 
та морфометричні особливості розвитку ооцитів. 
Встановлено асинхронність дозрівання яйцеклі-

Рис. 5. Асинхронний розвиток ооцитів гірчака: фаза С – ооцити у фазі одношарового фолікула; фаза D1 – 
ооцити на початку вакуолізації; фаза D2 –продовження вакуолізації у напрямку до ядра

ZR – zona radiata, 1 – ядро. Масштабна лінійка = 100 µm (зб. 100х)
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Рис. 7 Ооцит у фазі F, помітно злиття вакуолей
ZR – zona radiata, 1 – ядро, 2 – фолікулярна оболонка. Масштабна лінійка = 100 µm (зб. 100х)

Рис. 6. Ооцити гірчака європейського у фазі D3 (зліва) та у фазі Е (справа)
ZR – zona radiata, 1 – ядро, 2 – фолікулярна оболонка. Масштабна лінійка = 100 µm (зб. 100х)
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тин, притаманну порційно нерестуючим видам, 
а також виявлено порушення у перебігу оогенезу, 
зокрема формування двоядерних ооцитів. Ці дані 
розширюють уявлення про репродуктивну біоло-
гію риб.

1. Встановлено повну гістологічну картину 
перебігу оогенезу гірчака європейського, включно 
з фазами вакуолізації, вітелогенезу та дозрівання 
ооцитів. Визначено морфометричні параметри яйце-
клітин на кожній стадії.

2. Підтверджено, що розвиток статевих клітин 
у самиць R. amarus є асинхронним, що відповідає 
порційній стратегії нересту й дозволяє тривале від-
кладання ікри протягом сезону.

3. Зафіксовано випадок двоядерної яйцеклітини, 
що може свідчити про порушення мейозу або вплив 
негативних чинників середовища. Такі ооцити 
потенційно непридатні до розвитку.

4. Встановлено морфологічні особливості zona 
radiata, включаючи наявність ворсинок і клейкого 
шару, які забезпечують прикріплення ікринки до 
зябер молюска-хазяїна під час інкубації.

Перспективи використання результатів 
дослідження. Дані морфометричних показників 
мають практичну цінність для опису біології виду 
і для порівняння із аналогічними дослідженнями 
та даними лабораторних експериментів. Крім того, 
відхилення від звичайного розвитку ооцитів можна 
розглядати як маркер екологічних змін у середовищі.

У подальших дослідженнях доцільним є роз-
ширення географії досліджень – вивчення перебігу 
оогенезу Rhodeus amarus в інших водоймах України, 
зокрема в умовах різного кліматичного та гідро-
хімічного режимів, для виявлення потенційної 
пластичності процесу дозрівання гонад. Провести 
порівняльний аналіз між популяціями – дослідити 
гістологічні та морфометричні особливості яйцеклі-
тин гірчака з різних водойм з метою виявлення адап-
тивних відмінностей та впливу локальних екологіч-
них чинників.

Також для реалізації заходів з реінтродукції гір-
чака звичайного в інші водойми, як виду внесеного 
до Додатку 3 Бернської конвенції варто розробляти 
і впроваджувати конструкції штучних нерестовищ.
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